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LE NOMBRE D'ESPECES PAR UNITES D'ECHANTILLONNAGE 
DE TAILLE CROISSANTE 
par Philippe DAGET * 
On a montré, dans une précédente note (Daget, 1975), que, pour 
un ensemble n espèces auxquelles sont attachées les probabilités de 
présence p(i) dans une unité d'échantillonnage d'un type donné, 
la distribution du nombre d'espèces par unité d'échantillonnage 
suivait une loi binômiale généralisée de Poisson, admettant respec­
tivement pour moyenne et pour variance : 
m = � p(i) & s2 = � p(i) .q(i) (1) 
Considérons maintenant une nouvelle unité d'échantillonnage 
V, dont les dimensions soient un multiple de l'unité précédente U :
V= k.U 
et, soit Pv(iJ la probabilité de présence de l'espèce i dans V ; la 
probabilité pour que i soit présente dans V peut être décomposée 
de la manière suivante ; c'est la somme des probabilités pour 
qu'elle soit présente : 
- dans les k unités constitutrices de V : p (i)k 
dans (k-1) de ces unités : k.p(i)k-1q(i) 
dans (k-2) de ces unités : Ckk-2.p(i)k-2q(i)2 
dans une seule des k unités de V : k.p(i) q(i)k-1 
On reconnaît, dans les k termes de cette somme, les k premiers 
termes du développement du binôme : 
[p(i) + q(i)] k 
dont le dernier terme est : 
q(i)k 
Mais, par ailleurs, on sait que, par définition, la somme des 
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k + 1 termes de ce développement est égale à 1 ; on en tire une 
forme simple de Pv(i) 
Pv(i) = 1 - q(i) k (2) 
résultat qui aurait pu être obtenu directement en écrivant que 
Pv(i) est égale à la probabilité pour que V ne soit pas vide, rela­
tivement à l'espèce i. 
Dès lors, on aura facilement le nombre moyen d'espèces par 
unité V en appliquant (1) & (2) : 
soit : 
mv = � Pv(i) 
mv = � 1 - q(i) k (3) 
et la variance : 
s 2 = � Pv(i) Qv(i) 
V 
(4) 
Lorsque, pour un ensemble de p(i) donné, on fait varier k 
de 1 à N, on obtient la variation du nombre moyen d'espèces en 
fonction de la tai1le de l'unité d'échantillonnage ; en d'autres 
termes, on obtient la courbe aire-espèce ; on peut donc considérer 
que la relation (3) constitue un modèle de la courbe aire-espèces. 
On retrouve ainsi, mais d'une manière plus complète, le modèle 
proposé par Romell (1920). 
Soit, à titre d'exemple d'application, l'ensemble des fréquences 
spécifiques trouvées dans l'une des parcelles de l'essai PBI du 
Solling (Allemagne) tel qu'il figure dans le Tableau 1. Les unités 
d'échantillonnage élémentaires sont des points-quadrats, et le dis­
positif est constitué par une séquence de 100 points consécutifs 
(Daget & Poissonet, 1971, et en prép.) . Les résultats obtenus sont 
les suivants : 
- nombre moyen d'espèces par point, k = 1 : 
mi = 0.54 + 0.15 + ... + 0.65 = 5.09 
nombre moyen d'espèces par couple de points, k = 2 
m2 = 0.7884 + ... + 0.8775 = 7.59 
nombre moyen par triplet de points, k = 3 
ma= 9.50 
Le tableau suivant (Tableau II) rassemble les résultats obtenus de 
k = 1 à k = 100 ; certaines des courbes individuelles sont repré­
sentées sur la figure 1. Une représentation graphique classique, en 
coordonnées arithmétique, n'apporterait rien de plus que ce 
tableau ; elle soulignerait seulement la régularité de la variation. 
Une représentation en coordonnées semi-logarithmique montrerait 
la forme en « S » classique de la courbe aire-espèces. 
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TABLEAU 1 
Probabilité de présence des espèces dans une parcelle élémentaire 
de l'essai PBI sur prairie de Solling, Allemagne. 
Agrostis vulgaris ...... . 
Ajuga reptans ........ . 
Anihoxantum odoratum 
Brunel/a vulgaris ..... . 
Cardamine pratensis .. . 
Festuca rubra ........ . 
Hieracium pilosella ... . 
H olcus lcmatus ....... . 
Hypochoeris radicata .. 
Leontodon automnalis .. 
Lotus co1rniculatus .... . 













Plantago lanceolata ... . 
Poa pratensis ......... . 
Poa trivialis .......... . 
Ranunculus acer ...... . 
Rumex acetosa ....... . 
Taraxacum officinale .. 
Trifolium pratense .... . 
Trifolium repens ..... . 
Veronica chamaedris .. 
Mnium affine ......... . 
Rhitidiadelphus 
squarrosus ......... . 
TABLEAU II 
Nombre théorique d'espèces par unité d'échantillonnage 
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16.55 2. 68 
17.73 2.42 
18.59 2.19 
19.23 1. 99 
20.81 1. 38 
21.69 0.93 
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Figure L - Variation théorique du nombre d'es.pèces par unité d'échantillonnage 
de 1, 2, 4, , , , points consécutifs pour l'exemple du tableau 1. 
Le tableau III montre le nombre d'espèces effectivement trou­
vées sur le premier point du dispositif de points-quadrats utilisé 
sur le premier couple de points, sur le premier triplet, etc., c'est-à­
dire dans des unités d'échantillonnage obtenues par des regrou­
pements dictatoriaux (Godron, 1971), à partir du point 1 (col. b), 
puis les valeurs correspondantes obtenues par des regroupements 
obtenus à partir du point 100 (col. d), ainsi que leurs expressions 
relatives. Il comporte en outre l'expression relative du nombre 
théorique attendu mk (col. f), permettant ainsi la comparaison des 
distributions observées et attendue par un test de Kolmogorov­
Smirnov. Les différences maximales notées sont 0.12 dans le pre­
mier cas et 0.15 dans le second ; or, la différence maximale auto­
risée au seuil 0.95, et pour un nombre de degrés de liberté égal au 
nombre d'espèces moins un, est 0.28. Les écarts ne sont donc pas 
significatifs. 
On voit qu'on a ainsi un moyen simple de voir si les irrégu­
larités _présentées par une courbe aire-espèces sont suffisantes pour 




Comparaison avec le nombre d'espèces théorique 
des valeurs obtenues 
avec deux types de regroupements de taille croissante. 
(a) nombre d'unités élémentaires regroupées : K ; 
(b) nombre d'espèces correspondant au premier type de regroupement ; 
(c) idem, en valeurs relatives ; 
(d) idem, pour le second type de regroupement ; 
(e) idem, en valeurs relatives ; 
(f) expression relative du nombre théorique. 
(a) (b) (c) (d) 
4 o. 17 4 
2 6 0.26 8 
3 8 0.35 9 
4 8 0.35 Il 
5 9 0.39 12 
6 Il 0.48 13 
12 0.52 15 
8 12 0.52 15 
10 12 0.52 17 
12 14 0.61 18 
15 14 0.61 20 
20 16 o. 70 20 
25 17 o. 74 20 
30 18 0.78 20 
50 20 0.87 21 
75 22 0.96 22 















0.87 o. 72 






Figure 2. - Le regroupement dictatorial (.d'après GODRON, 1971). 
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Partant d'une prémisse différente, nous arrivons, dans l'ana­
lyse de la courbe aire-€spèce à un résultat très proche de celui que 
Godron (1970, 1971 a & b) a obtenu à partir de considérations basées 
sur l'analyse combinatoire. Son raisonnement est rigoureux, même 
dans le cas où le nombre d'unités d'échantillonnage inventorié est 
faible, le nôtre n'est pas applicable dans cette situation particu­
lière ; cependant, notre approche fournit un intervalle de sécurité 
pour chacun des points calculés, et donne un moyen très simple de 
tester les observations que la méthode de Godron ne donne pas. 
L'étude de la courbe aire-espèces est, le plus souvent, pratiquée 
par des phyto-écologues ; cependant, elle peut être intéressante en 
zoo-écologie. C'est ainsi que Blondel (1975) a appliqué le modèle 
de Godron à l'étude d'un ensemble de 38 relevés d'avifaune. 
Nous avons repris le tableau de données qu'il a alors publié. 
Dans ce tableau, chaque relevé est identifié par un numéro de 
1 à 38 ; mais cet ensemble de chiffres n'est pas structuré en ce 
sens que l'attribution d'un numéro à un relevé a été faite de 
manière arbitraire (Blondel, corn. verb.). Nous avons alors, à partir 
de ce tableau initial, construit 10 autres tableaux par des permuta­
tions aléatoires des relevés. On disposait ainsi de 11 tableaux d'avi­
faune en présence-absence, comportant chacun 38 relevés et les 24 
mêmes espèces. Sur chacun de ces tableaux, nous avons dénombré 
le nombre d'espèces par unité d'échantillonnage de taille croissante, 
obtenues par des regroupements dictatoriaux (cf. Godron, 1971 et 
figure 2) de raison 1 à partir de la gauche. 
On constate alors que 23 des 38 relevés suffisent toujours pour 
enregistrer les 24 taxons de l'avifaune étudiée. Le tableau IV 
donne, pour chaque type de regroupement, le nombre moyen 
(11 répétitions) de taxons enregistrés et sa variance. Il donne aussi 
l'espérance mathématique de cet effectif selon le modèle que nous 
venons de décrire et l'écart-type théorique correspondant. La 
figure 3 traduit concrètement le détail des observations effectuées, 
tandis que la courbe « échantillon-espèces » théorique dans le cadre 
du modèle de Romell est donné sur la figure 4. 
Les valeurs calculées peuvent être comparées aux valeurs 
observées par le test de la comparaison de moyennes par la sta­
tistique Z qui suit une loi normale (Morice & Chartier, 1964), avec 
b-d 
z = - --·- 11 
e 
(où les lettres correspondent aux intitulés des colonnes du tableau 
IV). L'écart entre b et d sera significatif lorsque Z sera supérieur 
à 1.96 et hautement significatif lorsque Z sera supérieur à 2.58. 
Dans l'exemple traité ici, un seul écart, le premier, est signifi­
catif avec Z (k = 1) = 2.08. 
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TABLEAU IV 
Eléments pour la construction d'une courbe aire-
espèces moyenne 
à partir des relevés d'avifaune de Blondel. 
a : nombre de relevés regroupés ; b : nombre d'espèces par regroupements dans 
le tableau initial ; c à l : idem dans chacune des 10 permutations effectuées ; 
m : moyennes ; n : variances : o : écarts-types ; p à r : moyennes variances 
et écarts-types théoriques. 
a b c d e f g h i j k 1 m n 0 p q r 
1 Il Il 12 13 14 12 13 12 Il 15 Il 12. 27 1. 64 1. 28 11.06 3.73 1. 93 
2 16 16 15 16 13 20 17 19 20 17 13 17.09 4.44 2. 10 16.67 3.30 1.82 
3 18 19 20 17 19 23 18 20 21 17 20 19.27 2. 92 1. 71 18.69 2.81 1.68 
4 19 20 22 18 19 23 19 22 21 19 20 20.18 2.32 1 .52 19. 97 2.37 1.54 
5 19 21 22 18 22 23 22 23 21 20 20 21.00 2.36 1. 53 20.86 1. 99 1.41 
*"" 6 19 21 23 18 23 23 22 23 21 20 20 21. 18 2.87 1 .69 21 .50 1.68 1 .30 
o:i 
-...] 7 19 21 23 20 24 23 22 23 21 20 21 21.55 2.27 1.51 21. 97 1. 42 1. 19 
8 19 23 23 21 24 23 23 23 22 21 21 22.09 1. 90 1.38 22.34 1.22 1.10 
9 19 23 23 22 24 23 23 23 23 21 21 22.27 1.82 1. 35 22.62 1.04 1.02 
10 20 23 23 22 24 24 23 23 23 21 21 22.46 1.50 1. 23 22 .85 0.90 0.95 
Il 20 23 24 23 24 24 23 24 23 22 22 22. 91 1. 36 1. 17 23.03 o. 78 0.88 
12 21 23 24 23 24 24 23 24 23 22 23 23.09 0.80 0.90 23. 18 0.67 0.82 
13 21 23 24 23 24 24 23 24 24 22 23 23. 18 0.87 0.93 23.30 0.59 o. 77 
14 22 23 24 23 24 24 23 24 24 23 23 23.36 0.40 0.63 23.40 0.51 o. 72 
15 22 23 24 23 24 24 23 24 24 23 23 23.36 0.40 0.63 23.48 0.45 0.67 
16 22 23 24 23 24 24 24 24 24 23 23 23.46 0.41 0.64 23.56 0.39 0.63 
1 7 22 23 24 23 24 24 24 24 24 23 24 23.55 0.45 0.67 23.62 o. 34 0.59 
18 23 23 24 23 24 24 24 24 24 23 24 23.64 0.25 0.50 23.67 0.30 0.55 
19 23 23 24 23 24 24 24 24 24 23 24 23.64 0.25 0.50 23. 71 o. 26 0.51 
20 23 23 24 23 24 24 24 24 24 24 24 23.73 0.21 0.46 "23. 74 0.24 0.49 
21 23 23 24 23 24 24 24 24 24 24 24 23. 73 0.21 0.46 23.78 0.20 0.45 
22 24 23 24 24 24 24 24 24 24 24 24 23. 91 0.09 0.30 23.81 o. 18 0.42 
23 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24.00 0 0 23.83 0.16 0.40 
24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 0 0 23.85 0.14 0.37 
25 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 0 0 23.87 0.13 0.35 
30 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 0 0 23.93 0.07 0.26 
35 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 0 0 23. 96 0.04 0.19 
38 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 24 0 0 23. 98 0.02 o. 14
Effectif observé 
25 
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Figure 3. - Nombre d'espèces par unité d'échantillonnage de taille croissante pour 














Nombre de relevés regroupés 
10 15 20 15 30 
Courbe théorique du nombre d'espèces par unité d'échantillonnage 
de taille croissante pour les 38 relevés de BLONDEL. 
En prenant un effectif égal à 1 dans Z, on peut calculer les 
valeurs liminaires b et b' aux seuils a= 0.05 et a= 0.01, permettant 
de tester une courbe particulière : 




on aura les valeurs b et b' en faisant respectivement Z = 1.96 et 
Z = 2.58. Ces valeurs liminaires sont portées sur la figure 4 qui 
peut être utilisée comme un abaque pour l'analyse des courbes 
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Figure 5. - Analyse de deux des 11 permutations effectuées à partir des relevés 
de BLONDEL. 
C'est ce qui a été fait pour deux d'entre elles (figure 5) ; on 
remarque que l'une d'elles (courbe A) est compatible avec les 
hypothèses posées d'une répartition normale, alors que l'autre 
(courbe B) ne l'est pas, car, quatre de ces points (le 1°, le 7°, le 10° 
et le 13°) se situent dans la zone de rejet. Ces conclusions ne doivent 
pas conduire au septicisme relativement à l'emploi de la courbe 
aire-espèces pour caractériser l'hétérogénéité d'un biome parti­
culier ; en effet, lorsqu'elle est employée dans ce but, elle porte sur 
un ensemble d'observations possédant une structure hiérarchique. 
Guinochet (1973) insiste sur le fait que la courbe aire-espèces 
ne possède pas d'asymptote, mais se termine par un palier. On 
constate sur la figure 5 que c'est effectivement le cas des courbes 
concrètes observées ; cependant, on a noté (en particulier sur la 
figure 3) que le modèle de Romell retenu ici en possède une, et que 
celle-ci est confondue avec le palier précédemment évoqué. 
Notons enfin, et pour conclure, que beaucoup d'auteurs 
(Romell, 1920 ; Lémée, 1967) font passer le tracé de la courbe aire­
espèces par l'origine des coordonnées (x = 0 ; y = 0). Ils posent 
ainsi, le plus souvent de façon implicite, que si la surfaoe d'obser­
vation est nulle, le nombre d'espèces correspondant l'est aussi. 
C'est là un postulat qui mérite discussion. Dans le cas de regrou­
pement de relevés, comme ce qui a été fait ici avec les relevés 
d'avifaune de Blondel, le point origine n'a pas de sens ; s'il n'y a 
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pas de relevé, il y a absence de liste taxonomique, et non liste nulle, 
et le point initial de la courbe a pour coordonnés (x = 1 ; y= y1) 
et pour x < 1 la courbe n'est pas définie. Dans le cas de surf aces 
croissantes, une surface nulle est un point, et, au moins en phyto­
logie, l'effectif correspondant est le nombre moyen d'espèces par 
point qui n'est pas nul, même si le nombre d'espèces est nul en 
certains points il ne l'est pas en tous, et le point initial de la courbe 
aire-espèces a pour coordonnées (x = 0; y= y0). Dans l'exemple 
traité ici, ce nombre était de 5.09 (tableau li). 
RESUME 
Après avoir rappelé que le nombre d'espèces par unité d'échan· 
tillonnage suit une loi binômiale généralisée de Poisson, on 
applique le résultat à des unités de taille croissante ; on donne une 
expression du nombre moyen d'espèces par unités d'échantillon­
nage et de sa variance. On retrouve, et on complète le modèle de 
Romell, on reprend celui de Godron. Un test d'homogénéité est 
proposé. Applications à des relevés de végétation prairiale et d'avi­
faune. 
SUMMARY 
The generalised binomial Poisson's law, which is the expres­
sion of the number of species by sampling unit is remembered. 
The results are applied to units of increasing size ; an expression 
of the mean number of species by sampling units and of its variance 
are given. The Romell's model is perf ected and the Godron's 
model used. A test of homogeneity is proposed. Exemples of 
applications to bird populations and grassland plant plots are 
given. 
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